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Induction of chromatin condensation by nuclear expression of  
a novel arginine-rich cationic protein genetically engineered from  
the enhanced green fluorescent protein 
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,)4%O;,+%)&a<&,)4%38'.M&,$&'#$5-%3#'&J-#S%8*$;.&T\,H,.,+,&,)'&e,+,E*5"%&>==AW0&K+%$$%8)&
$%E),;$&I#-#&'#4#54#'&,4&3#4I##)&A=A&,)'&A1=&)+&(8-&(;*8-#$5#%)M&,)'&,4&+8-#&4",)&6A=&)+&(8-&
V70&P,-#&I,$&4,H#)&48&#)$*-#&4",4&4"#-#&I,$&)8&3;##'O4"-8*E"&(-8+&4"#&(;*8-#$5#%)&$%E),;&%)48&4"#&
-#'&5",))#;&T!,',&#4&,;&<GGGW0&d)#&J;,),-&TL.W&$#54%8)&$;%5#&T=06Ok+&4"%5H)#$$W&%$&$"8I)&%)&,;;&
#LJ#-%+#)4$0&P8+J8$%4#&(%E*-#$&I#-#&J-#J,-#'&*$%)E&V"848$"8J&A0=&,)'&7;;*$4-,48-&G0=&$8(4I,-#&
T2'83#W0&
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Cell cycle analysis 
P#;;$&4-,)$(#54#'&I%4"&)84"%)EM&2-EOP2VD&8-&KUDV&I#-#&'#4,5"#'&3.&4-.J$%)%N,4%8)M&(%L#'&
%)&<0Ai&J,-,(8-+,;'#".'#&,4&?8P&(8-&<&"M&,)'&4"#)&(%L#'cJ#-+#,3%;%N#'&I%4"&9=i&#4",)8;&,4&
O1=8P&(8-&+8-#&4",)&<&"0&D%L#'&5#;;$&I#-#&I,$"#'&4I%5#&I%4"&VaQ&58)4,%)%)E&1i&DaQM&,)'&
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$#58)',-.&,)4%38'.&(8-&<&"0&2(4#-&4-#,4+#)4&I%4"&>==&kEc+F&@\,$#&2&,)'&A=&kEc+F&V7&,4&198P&
(8-&1=&+%)&48&$4,%)&C\2M&5#;;&5.5;#&J",$#&I,$&,),;.N#'&%)&5#;;$&#LJ-#$$%)E&2-EOP2VD&8-&KUDV&
3.&(;8I&5.48+#4-.&*$%)E&,&:8D;8&5#;;&$8-4#-&#[*%JJ#'&I%4"&,&?BBO)+&,-E8)&;,$#-&Ta#5H+,)&
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Results  
Frameshift mutation of EGFP yielding an arginine-rich cationic protein  
!"#-#&,-#&'%((#-#)4&4.J#$&8(&C\2&+*4,4%8)$M&$*5"&,$&%)$#-4%8)&,)'&'#;#4%8)&+*4,4%8)$M&,)'&
J8%)4&+*4,4%8)$0&@#E,-';#$$&8(&'#;#4%8)&8-& %)$#-4%8)M&,&(-,+#$"%(4&+*4,4%8)&*$*,;;.&4-,)$;,4#$&
%)48&,&J-84#%)&4",4&'8#$&)84&(*)54%8)&J-8J#-;.0&X8I#S#-M&I#&)84%5#'&4",4&(-,+#$"%(4&+*4,4%8)&8(&
KUDV&I%4"&'#;#4%8)&8(&4I8&)*5;#84%'#$&TJ8$%4%8)$&1=&,)'&1<&'8I)$4-#,+&(-8+&4"#&2!U&$4,-4&
58'8)W&%$&#LJ#54#'&48&E#)#-,4#&,&)8S#;&,-E%)%)#O-%5"&5,4%8)%5&J-84#%)0&R#&4"#-#(8-#&E#)#-,4#'&,&
)8S#;&J8;.J#J4%'#&58)4,%)%)E&,&;,-E#&)*+3#-&8(&3,$%5&,+%)8&,5%'&-#$%'*#$&T2-EM&X%$M&,)'&F.$WM&
,$&'#$5-%3#'&*)'#-&:,4#-%,;$&,)'&+#4"8'$M&,)'&I#&),+#'&%4&,)&,-E%)%)#O-%5"&5,4%8%)%5&J-84#%)&
T2-EOP2VW0&!8&'#4#54& J-84#%)& #LJ-#$$%8)&8(&2-EOP2VM&I#& 4,EE#'&2-EOP2V&I%4"& 4"#&DF2U&
#J%48J#&,4&4"#&PO4#-+%)*$&T2-EOP2VDW&TD%E0&<,W0&
2-EOP2VD& T<O>B=Y& I%4"& <& '#$%E),4%)E& 4"#& %)%4%,48-& +#4"%8)%)#W& %$& 58+J8$#'& 8(& ,)&
\O4#-+%),;& KUDV& -#E%8)& T<O<=WM& ,& )#I;.& 5-#,4#'& -#E%8)& 3.& (-,+#$"%(4& T<<O>?<WM& ,& $J,5#-&
T>?>O>9>WM&,)'&4"#&DF2U&#J%48J#&T>91O>B=W&TD%E0&<,W0&2-EOP2VD&T>B=&,+%)8&,5%'&-#$%'*#$W&%$&
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,+%)8&,5%'&-#$%'*#$0&2-EOP2VD&",$&,+%)8&,5%'&58+J8$%4%8)&8(&AG&2-EM&>?&X%$M&?&F.$M&<?&2$JM&
<6&U;*M&>6&U;.M&1<&2;,M&G&Q#-M&>&!"-M&=&2$)M&>9&U;)M&>G&V-8M&<1&],;M&>=&F#*M&<&7;#M&<&V"#M&>&!.-M&=&
!-JM&<&P.$M&,)'&<&:#4M&I"#-#,$&KUDV&T>1G&,+%)8&,5%'&-#$%'*#$W&",$&4",4&8(&6&2-EM&G&X%$M&>=&F.$M&
<B&2$JM&<6&U;*M&>>&U;.M&B&2;,M&<=&Q#-M&<6&!"-M&<1&2$)M&B&U;)M&<=&V-8M&<B&],;M&><&F#*M&<>&7;#M&<>&
V"#M&<<&!.-M&<&!-JM&>&P.$M&,)'&6&:#40&2&$#,-5"&8(&4"#&,+%)8&,5%'&$#[*#)5#&8(&2-EOP2VD&*$%)E&
4"#& VQd@!& 77& J-8E-,+& T"44JfccJ$8-40%+$0*O48H.80,50`JcW& %)'%5,4#$& 4",4& 2-EOP2VD& ",$& 4I8&
5;*$4#-$&8(&#%E"4&2-EO-%5"&$4-#45"#$&TD%E0&<,M&*)'#-;%)#$W0&!8&#L"%3%4&4"#&-#E%8)$&8(&2-EOP2VD&
4",4& ,-#& 5",-E#'& ,)'& ".'-8J"%;%5M& ,& "#L,J#J4%'#& ".'-8J"%;%5%4.& ,),;.$%$& TX8JJ& ,)'&R88'$&
<GB<W&I,$&J#-(8-+#'0&:8-#&4",)&>A&$4-#45"#$&8(&,+%)8&,5%'&$#[*#)5#&,-#&"%E";.&".'-8J"%;%5&
TD%E0&<3WM&$*EE#$4%)E&4",4&+8$4&8(&4"#&-#E%8)$&8(&2-EOP2VD&+,.&3#&#LJ8$#'&48&4"#&+8;#5*;,-&
$*-(,5#0&
&
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Nuclear expression of Arg-CAPF 
PdQO<& 5#;;$& 4-,)$%#)4;.& 4-,)$(#54#'&I%4"&2-EOP2VD& 8-& KUDV&I#-#& ;.$#'& %)& QCQOV2UK&
$,+J;#& 3*((#-M& ,)'& 5#;;& ;.$,4#$& I#-#& ,),;.N#'& 3.& R#$4#-)& 3;844%)E0& D%E0& >,& $"8I$& 4",4&
2-EOP2VD&I,$&'#4#54#'&,$&,&$%)E;#&3,)'&,4&,JJ-8L%+,4#;.&1A&HC,&*$%)E&,)4%ODF2U&,)4%38'.&
3*4&KUDV&I,$&,4&,JJ-8L%+,4#;.&1>&HC,&I%4"&,)4%OUDV&,)4%38'.0&2;4"8*E"&,)4%OUDV&,)4%38'.&%$&
,3;#&48&-#,54&I%4"&I%;'O4.J#&UDV&,)'&%4$&S,-%,)4$M&$*5"&,$&KUDVM&KaDVM&KPDV&,)'&KeDVM&%4&%$&
*)'#-$58-#'& 4",4& ,)4%OUDV& ,)4%38'.& '%'& )84& -#58E)%N#& 2-EOP2VD0& !"#-#(8-#M& 4"#$#& -#$*;4$&
%)'%5,4#&4",4&4"#&KUDV&5C\2&5,)&3#&-#,'&%)&,)&,;4#-),4%S#&-#,'%)E&(-,+#&(8-&2-EOP2VDM&I"%5"&
%$&*)-#;,4#'&48&KUDV0&
P;*$4#-$&8(&3,$%5&,+%)8&,5%'&-#$%'*#$&,-#&58)$%'#-#'&48&J;,.&,)&%+J8-4,)4&-8;#&(8-&J-84#%)&
;85,;%N,4%8)&48&4"#&)*5;#*$0&Q%)5#&2-EOP2VD&58)4,%)$&4I8&5;*$4#-$&8(&#%E"4&2-EO-%5"&$4-#45"#$&8(&
J-#'%54#'&\FQ$M&I#&#L,+%)#'&I"#4"#-&2-EOP2VD&I,$&5,J,3;#&8(& ;85,;%N%)E& 48& 4"#&)*5;#*$0&
PdQO<&5#;;$&I#-#&4-,)$%#)4;.&4-,)$(#54#'&I%4"&KUDV&8-&2-EOP2VD&,)'&S%$*,;%N#'&I%4"&KUDV&
(;*8-#$5#)5#&8-&,)4%ODF2U&,)4%38'.&,)'&V7&(8-&C\20&2-EOP2VD&J#-&$#&I,$&)8)(;*8-#$5#)4M&
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;85,;%N#& J-#'8+%),)4;.& %)& 4"#& )*5;#*$& TD%E0& >3W0& R#& -#5#)4;.& 5-#,4#'& \FQOKUDVM& I"%5"&
%)5;*'#$&4"#&5;,$$%5,;&;.$%)#O-%5"&\FQ&8(&4"#&Q]?=&;,-E#&!&,)4%E#)M&,)'&$"8I#'&4",4&+8-#&4",)&
G=i&8(&\FQOKUDV&-#$4-%54#';.&;85,;%N#'&48&4"#&)*5;#*$&T!,H,",$"%&#4&,;&>==GW0&!"#$#&-#$*;4$&
$*EE#$4&4",4&4"#&2-EO-%5"&$4-#45"#$&%)&2-EOP2VD&(*)54%8)&,$&\FQ$&'#$J%4#&3#%)E&;#$$&#((%5%#)4&
58+J,-#'&I%4"&4"#&5;,$$%5,;&Q]?=&\FQ0&
&
Induction of chromatin condensation by Arg-CAPF 
X%E"& +,E)%(%5,4%8)& %+,E#$& $"8I& 4",4& #LJ-#$$%8)& 8(& 2-EOP2VD& 3*4& )84& KUDV& %)'*5#'&
$4-%H%)E&5"-8+,4%)&58)'#)$,4%8)&%)&PdQO<&5#;;$&,)'&,&;,-E#&(-,54%8)&8(&2-EOP2VD&J-#$#)4&%)&4"#&
)*5;#*$& I,$& ,55*+*;,4#'& %)& 4"#& ,-#,$& 8(& %)4#-5"-8+,4%)& 58+J,-4+#)4$& 8-& ".J858)'#)$#'&
5"-8+,4%)c#*5"-8+,4%)& TD%E0& 1,W0& X8I#S#-M& I#& -#5#)4;.& $"8I#'& 4",4& )*5;#,-& #LJ-#$$%8)& 8(&
\FQOKUDV&8);.& %)'*5#$& $*34;#& 5",)E#$& %)& 5"-8+,4%)& 58)'#)$,4%8)& T!,H,",$"%& #4& ,;& >==GWM&
$*EE#$4%)E&4"#&%+J8-4,)5#&8(&,-E%)%)#&-#$%'*#$&(8-&5"-8+,4%)&58)'#)$,4%8)0&2-EOP2VDO%)'*5#'&
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5"-8+,4%)&58)'#)$,4%8)&I,$&,;$8&$##)&%)&84"#-&4.J#$&8(&5*;4*-#'&5#;;$M&$*5"&,$&X#F,M&XK^>G1M&
,)'& (%3-83;,$4%5& 5#;;$& T',4,& )84& $"8I)W0& Q%)5#& 5"-8+,4%)& 58)'#)$,4%8)& )8-+,;;.& 855*-$& %)&
+%48$%$M& ,J8J48$%$M& E#)#& -#E*;,4%8)M& ,)'& 5#;;& 5.5;#& J-8E-#$$%8)M& I#& #L,+%)#'& I"#4"#-&
2-EOP2VD&#LJ-#$$%8)&I,$&;%)H#'&48&+%48$%$&8-&,J8J48$%$0&X8I#S#-M&2-EOP2VD&'%'&)84&%)'*5#&
3-#,H'8I)&8(& 4"#&)*5;#,-&#)S#;8J#M&I"%5"&,$$85%,4#$&I%4"& 4"#&)*5;#,-& %)4#-+#'%,4#&(%;,+#)4&
J-84#%)&;,+%)&a<M&%)'%5,4%)E&4",4&4"#&5"-8+,4%)&58)'#)$,4%8)&%$&)84&'*#&48&+%484%5&J-8E-#$$%8)&
TD%E0&13W0&D2PQ&,),;.$%$&$"8I#'&4",4&2-EOP2VD&'%'&)84&,((#54&4"#&5#;;&5.5;#&)8-&'%'&%4&%)'*5#&
$*3U<O5#;;& J8J*;,4%8)& TD%E0& 15WM& $*EE#$4%)E& )8& ,J8J484%5& %)'*54%8)0& nJ8)& (%L,4%8)& I%4"&
+#4",)8;& 3*4& )84& J,-,(8-+,;'#".'#M& +8$4& 2-EOP2VD&I,$& )84& -#4,%)#'& %)& 4"#& )*5;#8J;,$+&
#L5#J4&4"#&)*5;#,-&#)S#;8J#&TD%E0&13M&-%E"4&J,)#;$WM&$*EE#$4%)E&,&I#,H&8-&%)'%-#54&%)4#-,54%8)&8(&
2-EOP2VD&I%4"&5"-8+,4%)0&!,H#)&48E#4"#-M&4"#$#&-#$*;4$&$*EE#$4&4",4&%)'*54%8)&8(&5"-8+,4%)&
58)'#)$,4%8)&3.&2-EOP2VD&4,H#$&J;,5#&%)&%)4#-J",$#&I%4"8*4&;#,'%)E&48&+%48$%$&8-&,J8J48$%$M&
$*EE#$4%)E&4",4&2-EO-%5"&$4-#45"#$&+,.&3#&%)S8;S#'&%)&5"-8+,4%)&$4-*54*-,;&'.),+%5$0&&
&
???????
Discussion 
7)& 4"#&J-#$#)4&$4*'.M&I#&'#+8)$4-,4#& 4",4& (-,+#$"%(4&+*4,4%8)&8(&KUDV&E#)#-,4#$&)*5;#,-&
;85,;%N#'&2-EOP2VDM&I"%5"& 58)4,%)$& 5;*$4#-$& 8(& ,-E%)%)#O-%5"& $4-#45"#$& ,)'& %)'*5#$& $4-%H%)E&
5"-8+,4%)&58)'#)$,4%8)0&D85%&8(&58)'#)$#'&5"-8+,4%)&,-#&J88-;.&58;85,;%N#'&I%4"&2-EOP2VD&
TD%E0& 1,WM& $*EE#$4%)E& 4",4& 2-EOP2VD& %$& ;,-E#;.& J-#$#)4& %)& 4"#& ,-#,$& 8(& %)4#-5"-8+,4%)&
58+J,-4+#)4$&8-&".J858)'#)$#'&5"-8+,4%)c#*5"-8+,4%)0&!"#$#&-#$*;4$& ;#,'& 48&,)& %)4-%E*%)E&
".J84"#$%$& 4",4& )*5;#,-& #LJ-#$$%8)& 8(& ,-E%)%)#O-%5"& $4-#45"#$& J#-4*-3$& J-8J#-& -#E*;,4%8)& 8(&
5"-8+,4%)&'.),+%5$0&
P"-8+,4%)&'.),+%5$& %)& 4"#& %)4#-J",$#&)*5;#*$& %$& 8(4#)& -#(;#54#'&3.&E#)#& #LJ-#$$%8)& ,)'&
#J%E#)#4%5& E#)#& -#E*;,4%8)& T:%$4#;%& >==9W0&:8-#8S#-M& 4"#& %)5-#,$#& %)& 4"#& 8$+8;,-%4.& 8(& 4"#&
5*;4*-#&+#'%*+&,)'&4"#&$4-#$$&8(&"#,4&$"85H&5,)&%)'*5#&4"#&5",)E#&8(&5"-8+,4%)&58)'#)$,4%8)&
%)&;%S%)E&5#;;$&(-8+&)8-+,;;.&58)'#)$#'&5"-8+,4%)&48&".J#-58)'#)$#'&5"-8+,4%)M& ;#,'%)E&48&
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Figure Legends 
Fig. 1.  Frameshift mutation of EGFP cDNA.  
(a)& \*5;#84%'#& ,)'& '#'*5#'& ,+%)8& ,5%'& $#[*#)5#$& 8(& 4"#& KUDVO(-,+#$"%(4#'& +*4,)4&
2-EOP2VD0&C#;#4%8)&8(&4I8&)*5;#84%'#$&TJ8$%4%8)$&1=&,)'&1<&'8I)$4-#,+&(-8+&4"#&2!U&$4,-4&
58'8)W&%$&$"8I)0&P,4%8)%5&,+%)8&,5%'&-#$%'*#$&,-#&+,-H#'f&,-E%)%)#&T5%-5;#WM&"%$4%'%)#&T$[*,-#W&
,)'&;.$%)#&T8S,;W0&!"%)&,)'&,&4"%5H&*)'#-;%)#$&%)'%5,4#&J-#'%54#'&+8)8J,-4%4#&,)'&3%J,-4%4#&\FQ$M&
-#$J#54%S#;.0& & (b)& 2& ".'-8J"%;%5%4.& J;84& 8(& 2-EOP2VD& *$%)E& X8JJOR88'$& "#L,J#J4%'#&
".'-8J"%;%5%4.&S,;*#$0&
 
Fig. 2. Expression of Arg-CAPF.  
(a) R"8;#&5#;;&;.$,4#$&(-8+&PdQO<&5#;;$&4-,)$(#54#'&I%4"&)84"%)EM&KUDVM&8-&2-EOP2VD&,(4#-&16&
"&I#-#& $*3`#54#'& 48&R#$4#-)& 3;844%)EM& J-83#'&I%4"& ,)4%ODF2U& ,)4%38'.M& ,)'& -#J-83#'&I%4"&
,)4%OUDV&,)'&,)4%O?O4*3*;%)&,)4%38'%#$0&&(b) PdQO<&5#;;$&4-,)$(#54#'&I%4"&KUDV&8-&2-EOP2VD&
I#-#&5*;4*-#'& (8-&>?&"M& (%L#'&I%4"&J,-,(8-+,;'#".'#&,)'&'8*3;.&S%$*,;%N#'&I%4"&J-8J%'%*+&
%8'%'#& TV7W& (8-& C\2& ,)'& UDV& (;*8-#$5#)5#& 8-& ,)4%ODF2U& ,)4%38'.0& Q5,;#& 3,-$M& <=& k+0&
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Fig. 3. Induction of chromatin condensation by Arg-CAPF.  
(a) PdQO<& 5#;;$& 4-,)$(#54#'& I%4"& KUDV& 8-& 2-EOP2VD& I#-#& 5*;4*-#'& (8-& >?& "M& (%L#'& I%4"&
J,-,(8-+,;'#".'#&,)'&'8*3;.&S%$*,;%N#'&I%4"&V7&,)'&UDV&(;*8-#$5#)5#&8-&,)4%ODF2U&,)4%38'.0&
!I8&4.J#$&8(&2-EOP2VD&#LJ-#$$%8)&I#-#&$"8I)&,$&T%W&\*5&u&P.48&T\*5W&,)'&T%%W&\*5&v&P.48&
T\*5&b&P.48W0&Q5,;#&3,-$M&<=&k+0&&(b)&PdQO<&5#;;$&4-,)$(#54#'&I%4"&)84"%)E&8-&2-EOP2VD&I#-#&
5*;4*-#'&(8-&>?&"M&(%L#'&I%4"&+#4",)8;&,)'&'8*3;.&$4,%)#'&I%4"&,)4%O;,+%)&a<&,)4%38'.&,)'&V7&8-&
I%4"&,)4%O;,+%)&a<&,)'&,)4%ODF2U&,)4%38'%#$0&Q5,;#&3,-$M&<=&k+0&&(c)&PdQO<&5#;;$&4-,)$(#54#'&
I%4"&)84"%)EM&KUDVM&8-&2-EOP2VD&I#-#&5*;4*-#'&(8-&>?&"0&C\2&58)4#)4$&I#-#&,),;.N#'&3.&
(;8I&5.48+#4-.0&
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